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Среди многочисленных морфо-функциональных исследований птиц 
совершенно отсутствуют работы, посвященные функциональному анали- 
зу особенностей костно-мышечной системы шеи. Данное сообщение и 
является попыткой подвергнуть функциональному анализу изученные 
особенности костно-мышечных образований головы и шеи вороны серой 
(Согоиѕ согпіх 1..). Представитель сем. вороновых (Согуійае) — ворона 
серая избрана в качестве объекта исследования как малоспециализиро- 
ванный вид. Шея ее сохраняет исходные («предковые» в понимании 
Майра, 1971) признаки, являясь как бы эталоном, анализ которого 
позволяет понять особенности костно- мышечных образований у более 
специализированных групп птиц. 

Для понимания функциональных особенностей шеи следует кратко 
познакомиться со строением позвонков, связок и мышц. Эти сведения 
представляют и самостоятельный интерес, т. к. приводятся впервые. При 
описании анатомических структур в основу терминологии была положе- 
на международная анатомическая номенклатура (1970). Однако для 
ряда образований (особенно мышц) такой единой номенклатуры нет, 
поэтому мы использовали наиболее распространенную в зоологической 
литературе терминологию, заимствованную из работ Боаса (Воаз, 1929), 
Куроды (Кигода, 1962), Джорджа и Бергера (Сбеогре а. Вегрег, 1966). 


Строение шеи 


Шея вороны серой состоит из 14 позвонков и по подвижности суста- 
вов разделяется на краниальный, срединный и каудальный отделы. 
Суставы каудального и краниального отделов сгибаются только в вен- 
тральном направлении, а срединного — только в дорсальном. При дви- 
жениях в противоположной плоскости позвонки образуют неподвижную 
прямую линию. Связки (Пр. іпіегѕріпаІе) в виде коротких эластичных 
тяжей расположены между остистыми отростками 2—5-го и 11— 14-го 
позвонков. 

В шейной мускулатуре вороны серой имеется полный (15) набор 
мышц. М. сотшр]ехиз — это два плоских пучка, отходящих от нижних 
суставных отростков 3—5-го позвонков. Поверхностно сухожилизирован- 
ный пласт фиксируется на гребне затылочной кости. М. Ыуещег сегуісіѕ 
состоит из длинного (от 8-го до 5-го позвонка) и короткого (от 2-го 
позвонка до черепа) мускульных брюшек, соединенных сухожилием (от 
2-го до 4-го позвонка). Короткие пласты т. ѕрІепіиѕ саріііѕ отходят 
от остистого отростка 2-го позвонка и фиксируются на затылочном греб- 
не. Очень тонкий поверхностно сухожилизированный т. ѕріепіцѕ ассезо- 
г1и$ отходит от остистого отростка 2-го позвонка и фиксируется на атла- 
се. Вентро-латеральный пласт т. гесіиѕ саріііѕ Іаќега1іѕ отходит тремя 
зубцами от вентральных гребней 2—4-го позвонков и фиксируется на 
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затылочном гребне. Монолитный пласт т. гесіцѕ сар {1$ уепёга!!5 отходит 
от вентральных гребней 2— 65-го и сублатерального отростка * 6-го по- 
звонка и фиксируется на основной затылочной кости. М. гесіцѕ сар!$ 
ѕирегіог состоит из четырех (трех одиночных и одного двойного) пучков. 
Одиночные пучки расположены между сублатеральными отростками 
5—7-го позвонков и рудиментарными ребрами 1—3-го позвонков, сра- 
стаясь с т. Іопеиѕ соШ и друг с другом. Двойной пучок отходит тремя 
зубцами от боковых поверхностей 3—5-го позвонков и фиксируется на 
основной затылочной кости. М. Іоприѕ соШ разделяется на рагѕ ащегог, 
рагѕ Іопецѕ и рагѕ роѕіегіог. Плоские пучки рагѕ апіѓегіог отходят от 
14-го позвонка и фиксируются на рудиментарных ребрах 10-го и 11-го 
позвонков. Мощная мускульная масса рагз Іопеиѕ расположена крани- 
ально от рагѕ апіегіог. Она отходит от сублатеральных гребней 7— 14-го 
позвонков и расщепляется на окаймленные сухожилиями пучки, кото- 
рые фиксируются на рудиментарных ребрах 5—9-го позвонков. Рагѕ 
роѕіегіог отходит от сублатеральных отростков 5-го и 6-го позвонков и 
разделяется на внутренний и наружный пучки. Наружный пучок фикси- 
руется на рудиментарных ребрах 3-го позвонка, а внутренний, медиаль- 
ный, — раздваивается. Одна часть его фиксируется на вентральных 
отростках 2-го и 3-го позвонков, срастаясь с т. гесіцѕ саріїіѕ ѕирегіог и 
т. Нехог соШ ргоѓипӣиѕ, а другая — на рудиментарных ребрах 4-го 
позвонка. Три пары плоских пучков т. об1ідио-сгіѕіа1іѕ расположены 
между гурарорНуз1$ и остистыми отростками 3—5-го позвонков. Мускул 
описан впервые. М. Нехог со!11 ргоїипӣиѕ состоит из трех парных пучков. 
Они отходят сухожилиями от сублатеральных отростков 6—4-го позвон- 
ков и фиксируются на остистых отростках 2—4-го позвонков, срастаясь 
с м. Іопеиѕ соШ. М. зріпа!іѕ сегуісіѕ разделен на рагз ащег!ог, рагѕ 
1оприз и рагѕ роѕіегіог. Рагѕ аг{егог отходит от остистых отростков 
13-го и 14-го позвонков и расщепляется на шесть пучков, срастающихся 
с т. азсепаез сегуісіѕ на 8—13-м позвонках. Краниально она переходит 
в рагз 1оприз, расположенную над 6—10-м позвонками, и рагѕ роѕіегі- 
ог — над 2—5-м позвонками. Сухожильная рагѕ роѕѓегіог сращена с 
пятью пучками т. ѕріепіиѕ соШ на 3—7-м позвонках. Веретеновидные 
сросшиеся пучки т. аѕсепӣеѕ сегуісіѕ расположены между поперечными 
отростками и гребнями на дорсальной поверхности позвонков вдоль всей 
шеи, доходя до 3-го позвонка. М. іпѓегсгіѕіа!і5 сосредоточены между 
гребнями на дорсальной поверхности 5— 10-го позвонков. Четыре ленто- 
видных одиночных пучка т. рустаеиѕ расположены между остистыми 
отростками и гребнями на дорсальной поверхности 6—11-го позвонков. 
Плоские поверхностно сухожилизированные пласты т. іпіегігапѕуегѕиѕ 
расположены между поперечными отростками всех шейных позвонков. 


Функциональный анализ действия мышц, 
приводящих в движение голову 


Сустав между затылочным мыщелком и атласом приводится в дви- 
жение разгибателями т. сотріехиѕ, т. ѕріепіиѕ саріііѕ и сгибателями 
т. гесіиѕ саріііѕ уепіга1іѕ, т. гесіцѕ саріїіѕ 1Іаќега1іѕ, тп. гесіцѕ саріїіѕ 
ѕирегіог. При сокращении мышц возникает вращающий момент М = ЕН, 
где Е — сила сокращения мышцы, Н — длина плеча рычага, на который 
действует мышца, причем величина силы Е обратно пропорциональна 
величине В. 


* Сублатеральный отросток в виде самостоятельного окостенения формируется на 
краниальном конце вентральной поверхности тела позвонка в срединном и каудальном 
отделах. 
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Проследим, как эта закономерность проявляется при работе мышц 
(рис. 1). При сокращении мышц возникает сила Е, которая при разло- 
жении ее на составляющие, дает Е, и Ез. Сила разгибателей направлена 
вверх и должна противодействовать силе тяжести головы. Сила Е, 
разгибая сустав, оттягивает голову назад. Если рычаг В достаточно ве- 
лик, что определяется высотой черепа, то мускул работает в выгодных 


=" 


Рис. 1. Схема работы разгибателей головы: 
КО — т. сотріехиѕ; ОЁ. — т. ѕрІепіиѕ сарійз; О — точка приложения сил на черепе; М — точка вра- 
щения сустава; ћу, А, — рычаги, на которые действуют силы мышцы; Ё, Е, Ё, — снла, сокращаю- 
щая мышцу, и ее составляющие. 


условиях. Для т. сотріехиѕ это очень важно, т. к. он сравнительно тонок 
`и его мускульные волокна направлены параллельно сухожилию. Как 
известно (Александер, 1970), такие мускулы развивают незначительную 
силу и потому расположены дальше от точки вращения сустава. 
М. зретиз саріііѕ находится близко от точки вращения сустава. Он 
толстый и имеет перистую структуру. В перистой мышце больше корот- 
ких волокон, расположенных под углом к сухожилию. При сокращении 
ее сухожилие перемещается на незначительное расстояние, но тянет с 
большей силой (Александер, 1970). 

Величина силы (Е, и Ез), с которой действует сгибатель, зависит 
‚ не только от близости к черепу мышц, участвующих в движении, но и от 
количества пучков, участвующих в движении (рис. 2). При сокращении 
дистальных пучков сила Ез, сгибающая сустав и опускающая голову, 
значительно меньше. Наблюдается проигрыш в силе (и как следствие 
этого — утолщение пучков), но выигрыш в скорости. В эксперименте 
дистальные пучки опускают голову быстрее, чем проксимальные. 

Обеспечивающая повороты головы сила Е, незначительна при со- 
кращении т. гес{и$ саріііѕ уепіга1іѕ, увеличивается при сокращении 
дистальных пучков т. гесіцѕ саріїіѕ ѕирегіог и достигает максимума при 
сокращении т. гесёиз саріїіѕ 1а{ега!з. Этот вывод подтверждают и 
острые эксперименты. 


Функциональный анализ 
действия длинного сгибателя шеи ° 


Пучки рагѕ роѕіегіог смещены к суставам краниального отдела. 
Силы, сокращающие их, приложены к коротким рычагам и под неболь- 
шими углами к продольной оси позвонков. В связи с этим вырабатыва- 
ются своеобразные приспособления, компенсирующие невыгодное рас- 
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положение пучков. К ним относится увеличение рычага и угла прикреп- 
ления мышцы путем удлинения сублатериальных отростков, развития 
мускульных пластов «местного» действия и сращения их с пучками 
т. гесіиѕ сар 1$ ѕирегіог. Схема действия всех пучков рагѕ роѕіегіог 
сходна, поэтому рассмотрим работу пучка, сгибающего сустав 3-го и 


Рис. 2. Схема работы сгибателей 
головы и краниального отдела шеи: 


А — т. гесёа$ сар $ 1аїега!іѕ (КІ) и 
пучков т. ге@и$ саріііѕ уепіга1іѕ (ОР, 
ОМ); Б — пучков т. гесіџѕ саріііѕ 
ѕирегіог (ОР, АС); М — точка вращения 
сустава; №, В — рычаги, на которые 
действуют снлы мышцы; Ё, Ё, Ё; — си- 
ла, сокращающая мышцу, и ее состав- 
ляющие. 


Рис. 3. Схема действия длинного сгибателя шеи: 


АО. АЕ — пучки рагз роѕіегіог т. Іоприѕ со!1; КВ — рагѕ апѓегіог т. 

1опЕиз со11і; О, О — точки вращения суставов; А, №, — рычаги, на кото- 

рые действуют силы мышцы; А, Ё}, Р — сила, сокращающая мышцу. и 
ее составляющие. 


4-го позвонков (рис. 3). Суммарное действие его складывается из уси- 
лий самого пучка и «местного» пласта-фиксатора. При сокращении 
пучка рагѕ роѕќегіог возникают силы Ез, сгибающая сустав, и Е}, прижи- 
мающая сухожилие пучка к сублатеральному отростку. При сокращении 
«местного» пласта-фиксатора возникают свои силы Е; и Е, несколько 
меньшие по значению. Суммарное действие этих сил обеспечивает эф- 
фективное сгибание сустава 3-го и 4-го позвонков и стабильное положе- 
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ние сухожилия на сублатеральном отростке. К усилиям этого и других 
пучков рагз роз{егюог т. Іоприѕ соШ присоединяются силы сокращения 
срастающихся с ними т. гесіцѕ саріїіѕ ѕирегіог, т. гесёиз саріїіѕ уепіга- 
118, т. Нехог со ргоѓипӣиѕ. Свободное и интенсивное сгибание суставов 
краниального отдела шеи важно в жизни птицы: при добывании пищи, 
постройке гнезд, оценке кормовой территории с воздуха, выкармливании 
птенцов и т. д. 

Работа пучков рагѕ Іоприѕ, выпрямляющих суставы 5—9-го позвон- 
ков определяется, наряду с другими факторами, и различной подвиж- 
ностью суставов. В качестве примера рассмотрим действие мускульного 
пучка, выпрямляющего очень подвижный сустав 5-го и 6-го позвонков, 
расположенный на стыке срединного и краниального отделов. Сила 
сокращения мускульного пучка приложена к рудиментарным ребрам 
5-го позвонка. Разложив ее, мы получаем Е!, идущую по касательной к 
блоку вращения, и Е, направленную перпендикулярно к нему (в дан- 
ном случае направления силы и оси вращения совпадают). Сила Ро 
прижимает сухожилие к блоку вращения (сублатеральному отростку 
6-го позвонка) и препятствует отрыву его в момент движения. Сила Е, 
разгибает сустав, т. е. толкает 5-й позвонок, а вместе с ним и весь кра- 
ниальный отдел шеи вперед. Величина этих сил зависит не только от 
длины рычага (которая в данном случае постоянна и равна радиусу 
вращения), но и от величины угла, образованного продольными осями 
позвонков. В начале движения, когда 5-й позвонок только выводится из 
разогнутого положения и угол острый, сила тяги должна быть велика. 
По мере увеличения угла до тупого возникает очень вытянутый парал- 
лелограмм сил с очень малой величиной силы Е!. Подобная особенность 
сустава позволяет осуществить выталкивание краниального отдела шеи 
и головы в момент схватывания пищи относительно слабыми усилиями 
МЫШЦ. 


Функциональный анализ действия мышц-разгибателей 


Графически изобразив силы, возникающие при сокращении пучков 
рагѕ апіегіог т. ѕріпа1іѕ сегуісіѕ, мы получим векторное поле, состоя- 
щее из параллельно направленных сил Ез и Е; (рис. 4). К усилиям 
т. ѕріпа1іѕ сегуісіѕ присоединяются силы, сокращающие т. аѕсепйеѕ сег- 


Рис. 4. Схема действия длинного разгибателя шеи: 
АБ, АК, АР, АО — пучки рагѕ апќегіог т. ѕріпа1іѕ сегуісіѕ; АВ — т. Ыүепіег сегуісіѕ; АС —– т. 
5ріпаиѕ сегуісіѕ; МГ, ММ, МР — пучки т. ѕріепіцѕ со!і; Е, А, Е, — сила, сокращающая мышцу, н 
ее составляющие. 


уісіѕ, т. руртаецз, т. іпќегсгіѕіа1іѕ, т. ѕріепіцѕ со!1і. Пучки их, тесно 
прилегающие к телам позвонков, действуют на очень короткие рычаги. 
Поэтому вектор силы Е, ничтожен, а Ег максимален. Сложив получен- 
ные силы всех разгибателей, получаем силы Е, и Е,, обеспечивающие 
интенсивные разгибательные движения в суставах срединного отдела и 
поддержку основания шеи в полете. 

Весьма своеобразна работа пучков т. ѕрІепіцѕ соШ, разгибающих 
сустав 5-го и 6-го позвонков и подтягивающих краниальный отдел шеи 
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и голову к корпусу в момент схватывания добычи. При сокращении 
пучка т. ѕріепіцѕ соШ к сочленовным отросткам 5-го позвонка прила- 
гается сила Е, прижимающая сухожилие т. ѕріпа1іѕ сегуісіѕ. Значи- 
тельно большая сила Ег оттягивает 5-й позвонок назад, разгибая сустав. 
Величина этой силы определяется, наряду с другими факторами, и ве- 
личиной угла, образованного продольными осями позвонков. Тогда по 


Е 
формуле Ё, = Ви величину силы Е,. Уменьшение силы Е, 
2 

вполне объяснимо, ибо для удержания сухожилия требуется меньшее 
усилие, чем для разгибания сустава. В этом случае наблюдается проиг- 
рыш в силе, что влечет за собой утолщение пучка т. ѕріепіиѕ со, и 
выигрыш в скорости. Но этот выигрыш не настолько велик, чтобы 
обусловить чрезмерное утолщение пучка, характерное для цапель (Аг- 
деійае), змеешеек (Апһіпріпае) или пеликанов (Реесап!4ае). Таково 
действие шейных мышц при добывании пищи. 

Роль шейных мышц в полете определяется летными качествами во- 
роны серой (Штегман, 1954) и необходимостью приносить корм птенцам 
(Эйгелис, Некрасов, 1967). Приспособления, поддерживающие шею в 
полете, сравнительно просты. Это длинные тяжи сухожилий т. Бімепіег 
сегуісіѕ и мускульная лента рагз Іопеиѕ т. ѕріпа1іѕ сегуісіѕ. Одиночные 
пучки т. рустаец$ образуют простую, не ветвящуюся систему. Таковы 
наиболее общие функциональные особенности шеи вороны серой. 


Описанная схема строения шеи вороны серой претерпевает различ- 
ные преобразования у других видов птиц. На основе анализа строения 
шеи 62 видов, принадлежащих к 13 отрядам, мы можем утверждать, что 
у 40 видов восьми отрядов (трубконосые — РгосеПаг!!огтез, пластин- 
чатоклювые — Апзег!огтез, хищные — Ра!сопИогтез, журавлеобраз- 
ные — Сгиіѓогтеѕ, куриные — Саіїогтеѕ, ржанкообразные — Сһагай- 
гійогтеѕ, голубеобразные — Соіштбіѓогтеѕ, совы — Ѕігісіѓогтеѕ). Осо- 
бенности строения шеи сходны с таковыми вороны серой. У специализи- 
рованных групп (гагары — @дауШогтез, поганки — Ройісірейіїогтеѕ) 
наблюдается концентрация мышц в области головы, дифференцирование 
и усиление пучков рагѕ Іопеиѕ т. 10п8и$ соШ и ослабление приспособ- 
лений, поддерживающих шею в полете. У веслоногих (РеесапИогтез) 
хорошо прослеживаются переходы от эталонной, сходной с шеей вороны 
серой, шеи фрегатов — Етеваіійае (Кигода, 1962) к шее более специали- 
зированных олушей (5и1ійае), бакланов (Рһа1асгосогасійае), пеликанов 
(Ре!есап!4ае) и змеешеек (Апһіпреіпае). У аистообразных процесс 
перехода от эталонной шеи, сходной с шеей вороны серой, к формирова- 
нию метательного аппарата прослеживается по линии ибисы (ТһгеѕКіог- 
пііһідае) — молотоглавы (Ѕсорійае) — аисты (С!сопИдае) — цапли (Аг- 
е!4ае). Но в отличие от веслоногих, переходных форм здесь нет. 
У ибисов, молотоглавов, аистов, наряду с рядом специфических призна- 
ков, сохраняется эталонное строение шеи. У цапель выработался спе- 
цифический метательный аппарат и способность шеи складываться 
$-образно. Усложнение метательного аппарата шло по линии кваква 
(Мусйогах Еогз{) —выпь большая (Во аигиз ѕіеПагіѕ 1..) — белая 
цапля малая (Есгейа ваггена 1.) — желтая цапля (Аг4ео а гаПо4ез$ 
5 сор.) — белая цапля большая (ЕстеНа аа 1.) — цапля серая (Аг4еа 
стегеа Г.) — цапля рыжая (А. ригригеа Г.) — малая выпь (Гхобгусйи$ 
тіпиіиѕ Г.). Сравнение метательного аппарата веслоногих и аистообраз- 
ных свидетельствует о родстве и конвергентном развитии их, что под- 
тверждает правоту П. П. Сушкина (ЅиѕһКіп, 1912) и Фюрбрингера 
(ЕйтгЬгіпреег, 1888). 
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Выводы 


Шея вороны серой в связи с отсутствием узкой специализации со- 
храняет исходный, примитивный план строения. Функциональный анализ 
действия шейных мышц свидетельствует о сочетании чисто механических 
закономерностей (длина плеча рычага, величина угла) действия сил с 
«принципом экономии». В одном случае, — при обеспечении жизненно 
важных функций (добывание пищи, постройка гнезд, выкармливание 
птенцов) — наблюдается проигрыш в силе (все пучки утолщены), но 
выигрыш в скорости. Одновременно мы отмечаем выработку различных 
приспособлений (увеличение длины рычага путем удлинения сублате- 
ральных отростков, наличие «местных» пластов-фиксаторов, подвиж- 
ность суставов только в одной плоскости и др.), позволяющих осущест- 
вить движение сравнительно слабыми усилиями мышц. У специализи- 
рованных групп птиц (поганки, гагары, веслоногие) усиливается кра- 
ниальный отдел шеи и ослабляются приспособления, поддерживающие 
шею в полете. У большинства аистообразных сохраняется сходный с во- 
роной серой тип строения шеи. Только у цапель выработался специфи- 
цеский метательный аппарат и способность шеи складываться $-образно. 
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Зиттагу 


Іп огдег їо шуезНрае Ше ЫМотеспап!са| ресшіагіііеѕ оѓ фе Ыт4’з песк, Ше сгоҹ'ѕ 
песк \маз ѕіціеѕ аз а тойе. Тһе тефо4 оѓ Біотесһапіса! апа|уз1$ маѕ иѕей Гог {һе Нгз! 
бте. То ипдегз{ап4 ће Ыотесһапіса! ресшіагійеѕ ої {Не сгоҹм'ѕ песк дите Ше Ну апа 
реііпе ѓоой, Ше аџіћог еѕсгіБей ће ѕКеІеіоп, Нратеп{$ апа тиѕс]еѕ. Ѕоте тиѕс1еѕ аге 
аеѕсгіБеа Гог Ше їігѕЁ Нте. 

А сотрагіѕоп тайе ої {һе сгом'ѕ песк \ИН Ша{ё ої 62 зресіеѕ тот 15 огӣегѕ $По\5 
а зипПаг ѕігисіџге іп СаПіѓогтеѕ, РгосеПагііїогтеѕ, СгиЙогтез, Ғаісопіѓогтеѕ, Соіитбі- 
Ғогтеѕ, АпзегИогтез. 

Тһе Іоопѕ апа ретебеѕ і ег іп сопесНоп №іїһ һе адиаііс Ше. Сісопіііогтеѕ апӣ 
Ѕіебапоройеѕ ѕћом а {тапзШоп Нот һе соттоп сопѕігисііопѕ ої ће зфогКз, ібіѕезѕ, 
.Ѕсориѕ итбгеша, Егеваіа іо «дагііпв ѕігоКе» ої {ће 5и/а, һегопѕ, Ре/есапиѕ ап@ Ріоіиѕ. 


